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Abstract  The development and exocytosis of the ring-shaped granules(RG) during the process of fertilization membrane(FM) 
formation in Scylla paramamosain were investigated by transmission electron microscope. The results are as follows： FM，
the second envelope between oocyte and chorin， formed during a complex cortical reation initiated after fertilization.The 
cortical reation includes the successive exocytosis of two morphologically different granules. Firstly the dense granules 
undergone exocytosis and formed a thin membrane.As followed that，RG undergone several rounds of massive and rapid 
exocytosis，and the material from RG fused and formed a thick membrane.Every round of exocytosis of RG participated three 
stages as the placid，the thickening and the swelling of FM.The development of RG happened both in the cortex and the nearby 
endoplasm mainly at the thickening phase of FM. Numerous RG formed and shifted to the edge of plasm membrane to 
participating FM formation by explosive exocytosis. Our study showed that the development of RG were closely connected with 
two kinds of yolk granules and lipid drops，and mitochondria only appeared at cortex. So we inferred that there were maybe 
two kinds of RG forming mechanics in cortex and endoplasm in S. paramamosain. Finally，FM was composed of the two 
layers，and the newly formed plasma membrane became an inlaying membrane(the third envelope). The importance of yolk 
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and lipid drops and RG in participating FM formation were discussed in the end of this paper. 










1  材料与方法 
1.1  实验材料 
2002 年 3—7 月和 2003 年 3—7 月，从厦门厦港农贸市场购买母蟹，体长 8.0~10.0 cm，体宽
10.0~12.0 cm，体质量 300~380 g。剪去母蟹一侧眼柄诱导产卵，暂养于水泥培育池(2.0 m×1.5 m×1.5 
m)，水位 1 m，池底部铺有 2~4 cm 细砂。充气泵用节电开关控制充气，水温 25.5~29.0℃，盐度
25.5~26.5，每日投喂菲律宾蛤仔(Ruditapes philippinensis)。 
1.2  实验方法 
待亲蟹产卵时，从排卵孔附近取受精卵放入预先准备好的烧杯中，间隔 30~60 s 取样观察和固定处
理。取数个卵置于载玻片上，用联于 Olympus-Ⅱ显微镜的数码图象采集器 DN-CAM 进行活体观察和拍
照。取数个卵于 2.5%戊二醛和 1%锇酸双重固定，酒精系列脱水，环氧树脂 618 包埋，切片于柠檬酸铀
-醋酸铅双重染色，JEM-100CX 透射电镜观察拍照。 
2  结果 
精子入卵后，皮层反应从精子入卵处开始，并迅速波及整个卵子。首先是卵子皮质中的致密颗粒胞
吐出质膜，释放其内含物融合形成一薄层的膜性结构，即早期受精膜(FM1)。接着 RG 大量胞吐，使得
FM 迅速加厚，由 0.05 μm 增至 0.15 μm。RG 由爆发性的胞吐渐渐趋于缓和，质膜指状突起也变得渐少
（图版Ⅰ-1）。接着进入下一轮 RG 的胞吐。以下是在同一粒受精卵上观察到的第二轮 RG 的胞吐全过
程，直到 FM 的举起。RG 的胞吐参与到 FM 形成的 3 个阶段：受精膜的平缓期、增厚期和举起期(表
1)。 
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表1 拟穴青蟹环形颗粒的胞吐过程 






























































注：RG 表示环形颗粒；PM 表示质膜；FP 表示指状突起；YH 表示高电子密度卵黄颗粒；YL 表示低密度卵黄颗粒；L 表示脂肪滴；Fm 表
示絮状物质；FM1 表示早期受精膜；FM 表示受精膜。 
Notes: RG. ring-shaped granule; PM.plasm membrane; FP.finger protuberance; YH.high yolk granule; YL.low yolk granule; L.lipid 
drop;Fm.flocculent material;FM1. early-formed fertilization membrane; FM. fertilization membrane. 
2.1 受精膜的平缓期  






随后新形成的 RG 移到卵周围，开始了又一轮的胞吐（图版Ⅰ-3~4）。RG 直接胞吐出质膜，其外
膜与卵质膜愈合，由于这种胞吐作用形成许多指状突起，指状突起断裂也进入卵周隙，还发现空白区域
内的脂肪液也排入卵周隙，参与 FM 的形成（图版Ⅰ-4）。RG 的外膜和其内含颗粒，以及指状突起都
是双层膜结构（图版Ⅰ-3）。RG 和指状突起的内含物的前体都是絮状物质，它们进入卵周隙后双层膜
溶解，絮状物质排放；絮状物质含有黏多糖的成分之缘故，引起渗透压的骤然上升和水分的渗入，导致










成 RG（图版Ⅱ-3~4）。靠近皮层的内质中没有发现线粒体参与 RG 的形成过程。 









RG 的胞吐又逐渐趋于缓和，指状突起也变少；卵周隙中 RG 的内含物和指状突起电子密度变低并
黏附于上一轮胞吐形成的 FM，使得其厚度增厚(由 0.15 μm 增至 0.25 μm)并开始举起，卵周隙中的物质
变少，FM 与新质膜间的空白隙越来越宽（图版Ⅱ-7）。新一轮胞吐形成的 FM 与早期受精膜间，有的
部位因未完全愈合而出现明显的空白痕迹。随后卵周隙内的内含物都基本溶解，并与原先的 FM 愈合，








和内质中就存在 RG，推测是在卵子发生过程就已开始形成，远远在 FM 形成之前[4]；这与中华绒螯蟹
（Eriocheir sinensis）[9]和普通滨蟹[3]相似，而在锐脊单肢虾，RG 是在排卵后的 30 min 内出现，是由含
有环形结构的潴泡物质（cisternal elements）愈合而成[2]。在拟穴青蟹中，RG 在 FM 的整个形成的过程
中还一直在不断形成，而且其形成机制跟其它甲壳动物很不一样。在普通滨蟹，RG 是在成熟卵子和受
精卵的早期形成，来源于内质网，而没有高尔基体的参与[3]。而在拟穴青蟹既无内质网也无高尔基体的
参与，RG 的形成是与卵黄颗粒和脂滴以及线粒体密切相关。在 FM 的形成过程中，受精卵中间的内质
中卵黄颗粒和脂滴也在溶解并合成少量环形颗粒前体，但合成 RG 的主要区域是靠近皮层的内质中，并
随着皮层反应的剧烈进行，合成的 RG 大量的迁移到皮质参与胞吐；同时也有大量的卵黄颗粒和脂滴迁




能可以调节絮状物质的密度和稠度，共同参与 RG 的合成。低电子密度卵黄颗粒溶解的絮状物质占 RG
内含物的主要部分，而且它们是最先被消耗完的；而 RG 的膜结构成分是否主要是来自于脂滴和高电子
密度卵黄颗粒，这些都有待进一步去证实。本研究还发现，在受精卵內质合成 RG 的过程中未发现线粒







示十足目动物皮层颗粒发生的调控机制以及 FM 的形成机制。 
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颗粒，它们相继胞吐形成 FM[8]。拟穴青蟹致密颗粒的胞吐首先形成 FM最外一薄层，之后 RG多轮“爆
发性”胞吐形成一厚层，两层融合成 FM。RG 胞吐过程常伴随有质膜的指状突起、皮层内的脂肪滴和
卵黄絮状物质排入卵周隙，与皮层颗粒内含物融合。因此，两种皮层颗粒以及卵质膜和皮层基质都参与
了 FM 的形成。 
本研究发现，在拟穴青蟹 FM 的形成过程中，RG 有明显的两次胞吐，每次胞吐使 FM 迅速增厚都
将近 0.1 μm 左右。其他甲壳动物的报道一般认为是 RG 一次性连续胞吐，只有在普通滨蟹中有提到 RG
的第一次胞吐形成 FM 的致密外层，后面 RG 的胞吐持续 7 个多小时[6]，推测 RG 的胞吐在普通滨蟹也
不止 1 次。此外，拟穴青蟹 RG 的胞吐过程中发现大量的线粒体局部集中在即将发生胞吐的皮质中，当
RG 胞吐从这位置开始并迅速波及全卵时，线粒体也随即分散到皮层反应部位。在胞吐越剧烈的地方和
时段，线粒体出现越多越集中。线粒体通过氧化磷酸化合成ATP，为细胞的生命活动提供能量。因此，











首先， 卵黄和脂肪以各种不同的方式参与 FM 的形成，卵黄颗粒和脂滴不断溶解并形成 RG，RG
通过胞吐将内含物排入卵周隙；同时，在胞吐过程中以指状突起的方式将皮质中的脂肪液和絮状物质的
混合物包裹其中，然后脱落掉入卵周隙，并与 RG 的内含物一起溶解愈合，使 FM 迅速增厚。这可能是
它们参与 FM 形成的最重要的途径。还有少部分是在胞吐时直接将脂肪液和絮状物质排出而参与 FM 的
形成。因此，卵黄颗粒和脂滴是拟穴青蟹 FM 的最主要的最终来源物质。 
其次， 卵黄和脂肪对 FM 的举起和硬化起作用。甲壳动物的卵黄颗粒和脂滴含有各种脂类和多糖及
蛋白质等成分。皮层反应而倾泄到卵周隙的内含物中含有黏多糖，它可以引起蟹卵渗透压的骤然上升，
并从外界吸收水分导致 FM 的举起；同时内含物中过氧化物酶的作用使得 FM 逐渐硬化，这与中华绒螯
蟹相似[9]。 







1.受精膜平缓期，示大量线粒体集群分布×15 000；2.受精膜平缓期，示环形颗粒前体、絮状物质和形成中的薄膜(↑) ×40 000； 3.受
精膜增厚初期，示环形颗粒和指状突起 ×40 000； 4. 受精膜增厚初期，示胞吐出溶解的脂滴，指状突起在形成 ×40 000； 5. 受精膜
增厚期，示脂滴、线粒体和环形颗粒，正在溶解的 YL(↑) ×15 000； 6. 受精膜增厚期，示环形颗粒的形成和胞吐，线粒体以及大量卵
黄絮状物质 ×17 000； 7. 受精膜增厚期，示正在溶解的脂滴、大 YH、线粒体以及形成中的环形颗粒 ×15 000； 8. 受精膜增厚期，示
正在溶解的脂滴和小 YH(↑)，及线粒体×15 000。CH.壳膜； FP.指状突起； PS.卵周隙； RG1.环形颗粒前体； LF.脂肪液；M.线粒
体。下同 
PlateⅠ The studies on the development and exocytosis of the ring-shaped granules during fertilization membrane formation in S. paramamosain 
1. a ，t the placid phage of FM shows many mitochondria assemble densely×15 000；2. a ，t the placid phage of FM shows RG1, flocculent 
material，arrow indicates thin membrane is forming ×40 000; 3. at the beginning of thickening phage of FM,shows RG and finger 
protuberance×40 000; 4. a ，t the beginning of thickening phage of FM shows exocytosis of dissolving lipid drops and forming of finger 
protuberance ×40 000；5. a ， ，t the thickening phage of FM shows lipid drops mitochondria，and RG，arrow indicates YL is dissolving 
×15000; 6. at the thickening phage of FM, shows forming and exocytosis of RG，mitochondria，and massive yolk flocculent material ×17 
000；7. a ， ，t the thickening phage of FM shows the dissolving lipid drops mitochondria，and the forming RG ×15 000; 8.at the thickening 
，phage of FM shows the dissolving lipid drops and YH，and mitochondria×15 000. CH. chorin；FP. finger protuberance；PS. perivitelline 
space；RG1. pre-ring-shaped granule；LF. lipid ；fluid M. mitochondria, the same below 




1. 受精膜增厚期，示靠近皮层内质大量 YL 在分解，参与环形颗粒的形成  ×8 000； 2. 受精膜增厚期，示靠近皮层内质的脂滴和大量
卵黄絮状物质，参与环形颗粒的形成 ×10 000； 3. 受精膜增厚期，示靠近皮层内质正在溶解的卵黄粒和大量脂滴，参与环形颗粒前体
的形成 ×10 000；4. 受精膜增厚期，示靠近皮层内质大脂滴正分解成小脂滴，卵黄絮状物质稀疏，参与环形颗粒前体的形成 ×6 000； 
5. 受精膜增厚晚期，示在溶解的 YH 和脂滴，以及环形颗粒的形成 ×12 000； 6. 受精膜增厚晚期，示 YH，以及大量脂滴 ×15 000； 
7. 受精膜举起初期，示卵周隙内含物稀少，YH 和脂滴快速分解 ×15 000； 8. 受精膜举起期，示受精膜愈合处留有空隙(↑) ×8 000 
PlateⅡ The studies on the development and exocytosis of the ring-shaped granules during fertilization membrane formation in S. paramamosain 
1. a ，t the thickening phage of FM shows the dissolving of massive YL，which attending to form RG in the endoplasm near cortex ×8 
000；2. a ，t the thickening phage of FM shows lipid drops and massive flocculent material，which attending to form RG in the endoplasm 
near cortex ×10 000；3. a ，t the thickening phage of FM shows ，the dissolving of yolk and massive lipid drops which attending to form 
RG1 in the endoplasm near cortex ×10 000；4. a ，t the thickening phage of FM shows sparse flocculent material，and large lipid drops 
，resolving into little ones which attending to form RG1 in the endoplasm near cortex ×6 000；5. at the end of thickening phage of 
，FM shows the dissolving of YH ，and lipid drops which attending to form RG ×12 000；6. a ，t the end of thickening phage of FM shows 
YH and massive lipid drops×15 000；7. a ，t the beginning of swelling phage of FM  shows a few inclusions in the perivitelline space，YH 
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